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РЕПРОДУКТИВНЫЙ ЦИКЛ КЛЕЩА УАВВОА ЈАСОВЅОМІ 
И ЕГО СВЯЗЬ С ХОЗЯИНОМ 


Проблема контроля численности опасного паразита пчел — клеща У. јасођѕопі 
связана с необходимостью детального изучения особенностей его размножения и тре- 
бует привлечения помимо экологических данных сведений по морфологии и физиоло- 
гии паразита. К сожалению, до сих пор это делается не всегда. В результате в неко- 
торых публикуемых в последнее время работах (Маппе!у, 1985, 1986; Мац{2 а. о., 1986; 
Гаигеп{, Ѕапіёаѕ, 1987 и др.) произвольно интерпретируются отдельные факты, связан- 
ные с репродукцией и развитием клеща в расплоде, а предлагаемые при этом схемы 
жизненных циклов клеща (Кашие2, Оїіѕ, 1986; Сгоһтап, 1986 и др.) носят условный 
и не всегда точный характер. 


Этапы репродуктивного цикла У. јасоћѕопі, Развитие и размножение клеща происходит 
в печатном расплоде пчел. На пчелах встречаются только самки клеща. На основа- 
нии данных морфологии и экологии паразита весь его репродуктивный цикл условно 
можно разделить на несколько этапов: копуляции, пубертации, преовипозиции, овипо- 
зиции, реабилитации. За точку отсчета взята линька дейтонимфы и образование мо- 
лодой самки. Рассмотрим подробнее характеристики этих этапов. 

1. Копуляция. В запечатанном расплоде перед выходом пчел (17—19-й день 
развития расплода) молодые, слабо склеротизованные самки копулируют с самцами. 
Самцы с помощью видоизмененного в сперматодактиль подвижного пальца хелицер 
переносят проспермии в гонопоры самок (Акимов, Ястребцов, 1985). Семяпроводящая 
система самки в это время хорошо различима (рисунок). Через гонопоры, ·расположен- 
ные в складках кутикулы между коксами З и 4 пар ног, проспермии попадают в фиБиН 
аппшаіќі, затем в гаті засси| и далее в семеприемник (ѕассиіиѕ ГоепИпеиз). Семепри- 
емник тесно прилежит к центральной части яичника, который содержит недифферен- 
цированные ооциты. Самец не способен жить продолжительное время и после много- 
кратной копуляции погибает, не выходя из ячейки. 

2. Пубертация. Молодая самка после выхода из ячейки не может непосредст- 
венно приступить к размножению. Семеприемник такой самки содержит неспособные 
к оплодотворению проспермии, а яичник — ооциты, не приступившие к малому росту 
(Акимов, Ястребцов, 1984; А1Ьегії, Напе!, 1986). Для полного созревания генеративных 
органов самка должна некоторое время питаться на пчеле. В зависимости от возраста 
самки продолжительность такого питания составляет 4—13 дней (Авдеева, 1978; Ѕсћиі2, 
1984). За это время проспермии проходят два этапа спермиогенеза, в результате чего 
образуются длинные, веретеновидные сперматозоиды, заполняющие все свободное про- 
странство семеприемника и ориентированные в одном направлении. Семяпроводящая 
система в процессе склеротизации молодых самок редуцируется. Ооциты в яичнике диф- 
ференцируются, часть из них приступает к цитоплазматическому росту. Общее коли- 
чество ооцитов, приступивших к малому росту, обычно не превышает 20--25, осталь- 
ные не развиваются и в дальнейшем подвергаются резорбции. Яичник самки достигает 
120 мкм в диаметре. Отростки лировидного органа, содержащие оогонии, достигают 
170 мкм в длину, длина семеприемника — 180 мкм. Образование новых ооцитов из оого- 
ниев лировидных органов у таких самок не происходит. К концу этого этапа один 
из ооцитов заканчивает цитоплазматический рост и готов к дальнейшему развитию. 
При отсутствии в пчелиной семье расплода, например, во время зимовки, самки, со- 
держащие готовые к оплодотворению сперматозоиды и ооциты на различных этапах 
малого роста, могут существовать длительное время, пережидая неблагоприятные для 
продолжения репродуктивного цикла условия существования. 

3. Преовипозиция. Этот этап крайне непродолжителен по времени, но наи- 
более важен во всем репродуктивном цикле, так как именно в это время происходит 
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Репродуктивный цикл \Уаггоа јасођѕопі. Черный знак Ф — самка-основательница; 
< — самец; Ф — молодая самка; знак самки с точкой внутри — оплодотворенная сам- 
ка, не способная к откладке яиц; Р внутри круга — протонимфа в яйцевой оболочке; 
Р — подвижная протонимфа; 2 — дейтонимфа; сй — покоящаяся стадия; сі — ооциты, 
закончившие малый рост; 22 — дополнительная железа; ев — эмбрион; ѓо — лировидный 
орган; Оо — ооциты; оо — яичник; ру — проспермии; ѓе — семенник; 5! — семеприемник; 
5р — сперматозоиды; иѓ — утерус; оа — вагина; ой — семяпровод; оѓ — ооциты, закон- 
чившие вителлогенез. 

В графе «Возраст расплода» показано время (дни) от откладки яйца маткой 
пчелы. В графе «Морфология репродуктивной системы» показаны особенности строения 
репродуктивной системы: а — самки-основательницы (общая схема); 5 — самки-основа- 
тельницы в преовипозиционный период; с — расположение эмбриона и яйца в описто- 
соме яйцекладущей самки; 4 — самки-основательницы после откладки яиц в период 
реабилитации; е — самца; | — молодой самки в момент оплодотворения, & — молодой 
самки после выхода из ячейки. В графе «Развитие клеща» — показан порядок откладки 
яиц и их развитие в печатном расплоде; отдельно показан ход эмбриогенеза в теле 
самки, начиная от ооцита, закончившего большой рост: яйцо, перибластула, эмбрион 
во время предличиночного морфогенеза, эмбрион во время личиночного морфогенеза, 
протонимфа под яйцевой оболочкой и этапы, во время которых возможна откладка не- 
жизнеспособных яиц (Ти П типа). 


инициация процессов дальнейшего развития репродуктивных элементов и откладки 
яиц. Питание самки клеща гемолимфой личинок расплода является обязательным ус- 
ловием последующей нормальной яйцекладки. На пчелином расплоде клещ питается 
сутки, а на трутневом — до трех суток (Авдеева, 1978; Муравская, 1981). Затем ячейки 
с находящимися в них к-ещами запечатываются пчелами. Питание на личинках рас- 
плода стимулирует начало вителлогенеза (Напе|, 1986) благодаря повышению уровня 
ювенильного гормона, поступающего из гемолимфы личинок пчелы. После питания сам- 
ки клеща один из ооцитов в яичнике приступает к вителлогенезу. Скорость накопле- 
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ния в ооците запасных питательных веществ в этот период очень высока, т. к. весь про- 
цесс вителлогенеза занимает не более 26 часов. В ооците формируются мелкие вакуоли, 
а затем гранулы желтка. К концу вителлогенеза ооцит достигает 300 мкм. Первый 
ооцит, закончивший период вителлогенеза, проходит через яйцевод, попадает в утерус, 
за счет секреторной активности клеток эпителия которого покрывается вторичной обо- 
лочкой. В утерусе он приступает к дроблению и дальнейшему развитию вплоть до про- 
тонимфы. Исходя из данных кариологического анализа (Акимов, Залозная, Пилецкая, 
1986), первое яйцо гаплоидное (самцовое). После того, как первый ооцит, закончивший 
вителлогенез, попадает в утерус, к вителлогенезу в яичнике приступает второй ооцит, 
а третий— к заключительным этапам малого роста. Созревание первого яйца закан- 
чивается на второй день плетения кокона личинкой пчелы. Первое яйцо готово к от- 
кладке (протонимфа в яйцевой оболочке) на третий день после запечатывания распло- 
да. Одновременное нахождение в половых путях самки эмбриона (в утерусе) и 
созревшего яйца (в яичнике) значительно деформирует внутренние органы самки. 
Внешне такая самка приобретает чечевицеобразную форму, генитальный щит слегка 
спускается. Расположенный в утерусе эмбрион настолько растягивает его стенки, что 
цилиндрические клетки железистого эпителия становятся веретеновидными, а яйцевод 
деформируется и практически не просматривается. 

4. Овипозиция. Начиная с третьего дня плетения личинкой пчелы кокона, 
самка клеща откладывает яйца (протонимфа в яйцевой оболочке) с интервалом 27— 
30 часов (Пап 41, 1983; Акимов, Пилецкая, 1985а). Последнее яйцо откладывается 
самкой не позднее 18-го дня развития трутневого и 15-го дня развития пчелиного расп- 
лода (Муравская, 1981, Пилецкая, 1982). Позже этого срока ооциты, закончившие 
цитоплазматический рост, не приступают к вителлогенезу, хотя питание самки на 
расплоде не прекращается. При нарушении указанных сроков клещи не успевают за- 
кончить онтогенез до выхода пчелы из ячейки. Самка клеща откладывает три типа яиц 
(Акимов, Пилецкая, 1985). Наблюдения показывают, что ярко выраженной законо- 
мерности в откладке различных типов яиц нет. До 20 % яйцекладок самок в трутневом 
расплоде имели в своем составе нежизнеспособные яйца | и 2 типов. Наличие же в яй- 
цекладке только нежизнеспособных яиц встречается достаточно редко (1,5 %). Сле- 
дует отметить, что за время наблюдений мы не встречали ячейки, в которых среди 
потомства одной самки были бы исключительно самцы (более двух). Количество от- 
кладываемых одной самкой яиц варьирует и зависит от целого ряда факторов (коли- 
чества самок-основательниц в одной ячейке, типа расплода, сезона года, физиологи- 
ческого состояния и возраста самки). | 

Ранее было показано (Пилецкая,; 1982), что когда в ячейку заходит одна самка- 
‘основательница, она откладывает в среднем 3,4-+0,25 яиц, две самки — 2,5 0,35; три — 
1,9=0,77. Максимальное количество откладываемых яиц обычно не превышает 6—7 
(Муравская, 1979; Пап 41$, 1983 и др.). 

Гистологическое изучение показало, что так называемый | тип нежизнеспособ- 
ных яиц представляет собой закончившие вителлогенез ооциты (Акимов, Ястребцов, 
1988; Акимов, Пилецкая, Ястребцов, 1988). Никаких признаков дробления в них не 
обнаружено. После откладки такое «яйцо» быстро деформируется, приобретает не- 
правильную форму и высыхает, поскольку оно не покрыто вторичной оболочкой. ‚Второй 
тип яиц (также нежизнеспособных), имеет более разнообразное гистологическое строе- 
ние. Чаще всего такое яйцо содержит неразвитые эмбрионы на различных этапах орга- 
ногенеза, хотя встречаются и яйца, содержащие гаструлу или бластулу. К моменту 
откладки они не достигают той стадии, на которой возможно их дальнейшее самостоя- 
тельное существование вне организма самки. Нежизнеспособные яйца этого типа в 
большинстве имеют гаплоидный набор хромосом (Акимов, Залозная, Пилецкая, 1986), 
а, следовательно, являются самцовыми. Нормальное развитие яиц третьего типа было 
описано нами ранее (Акимов, Ястребцов, 1988). 

5. Реабилитация. После откладки последнего яйца самка-основательница 
остается в ячейке до распечатывания ее развивающейся пчелой. Репродуктивная си- 
стема самки приобретает облик, Характерный для начала преовипозиционного этапа. 
Ооциты в яичнике находятся на различных стадиях цитоплазматического роста (их 
размеры варьируют от 96 до 20 мкм), причем один из них — на его заключительной 
фазе (96 мкм в диаметре). Питающая ткань интенсивно окрашивается, но количество 
составляющих ее клеток заметно уменьшается. Длина отростков лировидного органа 


155 № 0084-5604. Вестн. зоологии. 1990. № 2. 43 


„Экология 


не превькпает 150 мкм. Стенки утеруса самки-основательницы спадаются, а среди кле- 
ток его железистого эпителия наблюдается значительное количество дегенерирующих. 
Самка-основательница за одну яйцекладку обычно не исчерпывает свой репродуктив- 
ный потенциал и после реабилитации может заходить в ячейку вторично. По данным 
Микитюка (1979) и Шульца (Ѕсһи]ғ, 1984), более 20 % самок заходят в ячейку дваж- 
ды, а около 4 $ — трижды, но Ифантидис (Іѓапіійіѕ, 1984) отмечал, что только 51 % 
зашедших в ячейку вторично самок приступают к яйцекладке. Интересной особенностью 
самок в период реабилитации является наличие в их семеприемнике большого коли- 
чества так называемых грушевидных (амебоидных) клеток, функция которых не вполне 
ясна. Максимальное количество таких клеток было обнаружено у самок после второй 
яйцекладки, и, возможно, оно может служить показателем физиологического возраста 
самок, тем более, что у молодых самок эти клетки крайне редки. Между яйцекладка- 
ми, во время реабилитации, происходит частичное восстановление секреторного эпителия 
утеруса и питающей ткани. 

Исследование самок-основательниц, не способных к откладке яиц, показывает 
наличие в их репродуктивной системе значительных морфологических изменений в эпи- 
телни утеруса, питающей ткани, семеприемнике и яичнике. Чаще всего это самки, ис- 
черпавшие свой репродуктивный потенциал, но зашедшие в ячейку ‘третий или даже 
четвертый раз. Яичник таких самок содержит незначительное количество ооцитов в 
стадии малого роста, семеприемник — сперматозоиды и грушевидные клетки, число по- 
следних может быть весьма значительным, кроме того часть сперматозоидов несет яв- 
ные следы деградации. 


Обсуждение результатов. В литературе данные о количестве откла- 
дываемых самкой яиц весьма противоречивы. Так, по данным Сальченко 
(1972) и Поправко (1979), яйцекладка паразита составляет соответст- 
венно 2—5 и 5—7 яиц, без учета самок, зашедших в ячейку вторично, 
количества самок-основательниц в ячейке и количества отложенных не- 
жизнеспособных яиц. По наблюдениям Микитюка (1979), число отло- 
женных одной самкой яиц варьирует от 2 до 29 (в среднем 9). Наиболее 
часто приводятся данные о 5—7 отложенных самкой яиц (Муравская, 
1979, 1982). Наличие в яйцекладке нескольких типов яиц, два из кото- 
рых нежизнеспособны, не учитывается также и при первом описании 
эмбрионального развития У. јасобѕопі (Маці а. о., 1986) и как следст- 
вие этого, нежизнеспособные яйца [ и 2 типов были описаны как после- 
довательные этапы эмбриогенеза. Сходная ошибка была допущена и На- 
нелли (Мапе!, 1986) при описании стадий онтогенеза клещей. 

Анализ наших данных показывает, что теоретически возможная ве- 
личина репродуктивного потенциала определяется количеством присту- 
пивших к малому росту ооцитов во время пубертации, состоянием 
питающей ткани и эпителия утеруса. С другой стороны, количество откла- 
дываемых самкой в ячейке яиц задано, во-первых, скоростью прохожде- 
ния вителлогенеза и эмбриогенеза (последний проходит очень интенсив- 
но и занимает 27—30 часов), а во-вторых — возрастом расплода, т. к. 
самки клеща откладывают яйца очень ограниченное время, позволяю- 
щее завершить онтогенез до выхода молодых пчел из расплода. Закон- 
чить развитие, т. е. превратиться во взрослых клещей могут только про- 
тонимфы, приступившие к активной жизни на 14—17-й день развития 
трутневого расплода или 12—15-й день развития пчелиного расплода. 
Исходя из теоретически возможного репродуктивного потенциала — 20— 
25 яиц и с учетом нежизнеспособных яиц и периода овипозиции, одна 
зашедшая в ячейку самка может откладывать до семи яиц, осуществляя 
повторную яйцекладку через определенный период реабилитации. При 
уменьшении количества откладываемых яиц, например, если в ячейку 
заходит более чем одна самка, соответственно увеличивается вероят- 
ность многократного захода самок в ячейки расплода. е 

Как уже отмечалось, не все отложенные яйца способны к дальней- ` 
шему развитию. Наличие нежизнеспособных яиц 1 и 2 типа еще более 
способны снижать репродуктивный потенциал. О причинах появления в 
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яйцекладках до 20 % нежизнеспособных яиц могут быть высказаны сле- 
дующие предположения. Яйца второго типа, как показал кариологиче- 
ский анализ (Акимов, Залозная, Пилецка, 1986) в большинстве случа- 
ев являются самцовыми (гаплоидными). При арренотокии (хотя в дан- 
ном случае не исключена и ложная арренотокия) отбор идет преимуще- 
ственно по пути устранения гаплоидных самцов. Такое явление извест- 
но и среди других арренотокных членистоногих (Миг, 1971; \УБЩе, 1973 
и пр.) и связано с повышением гетерогенности и жизнеспособности по- 
пуляции паразита за счет выбраковки наименее продуктивной ее ча- 
сти — самцов с грузом генетических нарушений, которые проявляются 
в процессе развития и в конце концов приводят к откладке яиц, содер- 
жащих нежизнеспособные эмбрионы на различных этапах органогене- 
за. Иные причины появления нежизнеспособных яиц первого типа. Жест- 
кая синхронизация прохождения процессов вителлогенеза и эмбриоге- 
неза с откладкой яиц, содержащих уже сформированные протонимфы, 
а также ограниченность этих процессов во времени требуют наличие 
определенных механизмов защиты при десинхронизации этих процессов 
под воздействием различных факторов внешней среды. Таким защитным 
механизмом, возможно, является появление «вставочных» элементов — 
нежизнеспособных яиц первого типа. Их откладка позволяет следующим 
за ним ооцитам и эмбрионам закончить цикл развития, восстановив та- 
ким образом синхронизацию всех этих процессов. Рассматривая репро- 
дуктивный цикл клеща У. јасорѕопі в целом, можно рассчитать предель- 
ный возраст самок. При этом исходит из следующего. Период копуля- 
ции и пубертации занимает до 20 дней, овиопозиции — 6—7 дней, реаби- 
литации — до 30 дней. При теоретически возможном репродуктивном 
потенциале 20—25 яиц, самка способна за одну яйцекладку отложить до 
7 яиц, причем, количество заходов в расплод обычно не превышает двух 
(редко трех) раз и зависит от плотности популяции паразита. Поэтому 
предельный возраст самок колеблется от 3 до 4 месяцев (85—107 дней). 
В случае же когда самка после окончания периода пубертации и до 
преовипозиции попадает в неблагоприятные условия (безрасплодный 
период, зимовка и пр.) этот возраст соответственно увеличивается, на- 
пример, при зимовке до 7—9 месяцев (200—260 дней). Наиболее уязви- 
мым в репродуктивном цикле самок клеща является период преовипо- 
зиции, прохождение которого крайне ограничено во времени возрастом 
расплода и занимает всего 1—3 дня, но очень важно для последующей 
репродукции. Нарушения в прохождении этого этапа, в первую очередь, 
приводит к бесплодию самок. 

Заключение. Таким образом, для репродуктивного цикла клеща 
У. Гасоббош характерна значительная степень синхронизации с жизнеде- 
ятельностью хозяина. Репродуктивный цикл самки клеща включает ряд 
определенных этапов, причем выпадение хотя бы одного из них влокиру- 
ет прохождение всех последующих. Такая синхронизация выражается в 
последовательности развития ооцитов, скорости накопления запасных 
питательных веществ, инициацией прохождения вителлогенеза только 
после питания на личинках расплода пчел, развитии эмбриона в орга- 
низме самок вплоть до протонимфы, последовательности откладки яиц 
и в синхронизации онтогенеза клеща с онтогенезом пчелы. Повышению 
лабильности этого узкоспециализированного вида способствует образова- 
ние «вставочных» яиц, возможность прекращения процессов, связанных 
с развитием ооцитов на длительное время, при отсутствии какого-либо 
необходимого фактора для начала определенного этапа репродуктивно- 
го цикла. Для У. ]асо65оти, кроме того, при относительно небольшом 
репродуктивном потенциале характерен относительно небольшой период 
его реализации при высокой интенсивности процессов вителлогенеза и 


эмбриогенеза, позволяющих осуществить его с максимальной эффектив- 
ностью. 
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